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摘  要 

水产无脊椎动物种类繁多，是人类重要的食物来源，具有重要的生态和经济价值，研究水产无脊椎动物

的性腺发育调控机制对探究其人工繁育技术、规模化养殖以及遗传育种具有重要意义。本文从类固醇激

素、性别决定与分化基因的分子调控及环境方面，综述了近年来水产无脊椎动物性腺发育调控相关的研

究进展，旨在为水产无脊椎动物繁殖调控提供参考。 
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Abstract 
Because of their abundance and diversity, aquatic invertebrates provide as significant food sources 
for humans as well as having significant ecological and commercial significance. Investigating the 
mechanisms governing gonadal development in aquatic invertebrates is crucial for understanding 
Investigating the mechanisms governing gonadal development in aquatic invertebrates is crucial 
for understanding artificial breeding methods, large-scale aquaculture and genetic breeding. In 
order to serve as a reference for future research of a similar nature, we reviewed the state of the 
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art in this paper regarding the regulation of gonadal development in aquatic invertebrates as it 
relates to steroid hormones, the environment, and the molecular regulation of sex-determining 
and differentiating genes. 
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1. 引言 

水产无脊椎动物数量庞大、种类繁多，它们在水产养殖、捕捞渔业以及生态系统中具有重要作用，

其繁殖能力直接影响种群数量和生物多样性。许多水产无脊椎动物，特别是牡蛎、扇贝、蛤蜊和贻贝等

双壳类动物，也是人类的重要食物来源。近年来，由于过度捕捞和环境破坏等因素，导致水产无脊椎动

物出现产量下降，品质降低等问题，因此研究其性腺发育调控机制对提高繁殖效率、遗传育种、优化种

质资源以及保护生物多样性等方面具有重要意义。 
性腺发育是一个复杂的过程，包括性腺形成、性别分化和配子发生，受到类固醇激素、基因及环境

等因素调控。性别分化和生殖调控在包括人类在内的脊椎动物中研究较为系统。无脊椎动物由于缺乏下

丘脑–垂体–性腺轴，其性腺发育调控与脊椎动物存在较大差别。近年来，随着分子生物学和系列组学

技术的进步，对水产无脊椎动物性腺发育调控机制的研究愈发深入，本文旨在简单梳理这些研究，以期

为水产无脊椎动物遗传育种、规模化养殖等提供理论依据。 

2. 类固醇激素对水产无脊椎动物性腺发育的调控 

类固醇激素是一种甾体，在控制各种动物群体的生殖中发挥了重要作用[1]。性激素是固醇激素的一

种，包括雌激素、雄激素和孕激素，主要来源于动物的性腺等组织，性类固醇激素在脊椎动物中发挥着

多种重要的生理作用，包括调节生长、发育、繁殖、分化、代谢和体内平衡等[2] [3]。无脊椎动物中，近

年来逐渐发现性类固醇的存在，其主要种类包括雌二醇、睾酮和孕酮等。研究内容主要涉及各种性类固

醇的含量、雌雄之间的差异、以及性类固醇含量变化与生殖发育过程的相关关系等方面[4]-[6]。 

2.1. 贝类性腺发育的激素调控 

在贝类研究中表明，雌二醇能够促进栉孔扇贝(Chlamys farreri)和虾夷扇贝(Patinopecten yessoensis)
等贝类的卵黄蛋白基因的合成，并且在海扇贝(Placopecten magellanicus)中会影响性腺分化和配子的排放

[7]-[10]。此外，在一些贝类不同发育阶段，已经观察到性激素的水平会发生变化。Ni 等通过酶联免疫吸

附法研究了福建牡蛎雌二醇-17β (E2)和睾酮(T)含量的变化，发现两种类固醇分别在雌性和雄性的性成熟

过程中增加，然后在产卵后显着减少，表明 E2 和 T 可能在牡蛎性腺发育和生殖周期中有重要作用[11]。
谢欣冉等测定虾夷扇贝性腺各发育阶段中性类固醇激素的含量，结果表明，性腺中激素含量呈现孕酮(P) > 
雌醇 > 睾酮，它们分别约占激素总含量的 60%、30%、10%；精巢中 3 种激素含量均呈显著正相关，但

卵巢中仅孕酮和睾酮之间显著相关[12]。Ketata 等在菲律宾蛤仔(Ruditapes decussatus)的繁殖周期测定其

性腺中孕酮、睾酮和雌二醇的含量分别为 0.18~2.46、0.04~0.38、0.01~0.24 ng/g，在两性中，孕酮和睾酮
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在配子发生末期均有所增加，雌二醇在雌性生殖细胞卵黄发生开始时最高[13]。而在栉孔扇贝的研究中，

其年生殖周期过程中性腺中雌二醇和睾酮的含量分别为 0.08~0.67 和 0.09~0.51 ng/g，栉孔扇贝卵巢中雌

二醇的含量全年高于精巢，而精巢中睾酮的含量在配子发生阶段高于卵巢睾酮含量，卵巢中雌二醇的含

量和精巢中睾酮的含量均随着配子发生而升高，在配子排放前达到最高值，并在配子排放后迅速下降[14]。 

2.2. 甲壳动物性腺发育的激素调控 

在甲壳动物中，此类研究较少，主要集中于雌激素对其性腺发育的调控。有研究表明 E2 在中华绒螯

蟹(Eriocheir sinensis)中主要分布于卵巢的卵母细胞、卵泡细胞、细胞质以及在其卵巢发育过程的神经组

织中(胸神经节和脑神经节) [15]。同时还发现华绒螯蟹和泥蟹(Scylla paramamosain)卵巢中的 E2 水平会随

着卵巢发育和卵母细胞成熟而显着增加[16] [17]。在早期研究中发现，斑节对虾中(Pandalus kessleri) E2
浓度在卵黄生成高峰期上升，在性腺释放成熟卵子后下降，说明 E2 促进卵黄生成并加快卵巢发育的作用

[18]。此外，睾酮对美洲龙虾(Homarus americanus)的性腺发育会具有一定的影响[19]。 

2.3. 棘皮动物性腺发育的激素调控 

在棘皮动物中，也已经证实有性激素的存在并参与了性腺发育的调节。Thongbuakaew 等在糙海参

(Holothuria scabra)的性腺中首次发现了雌二醇、黄体酮和睾酮，并证明了性激素可以通过调节卵黄素的

合成来控制糙海参卵母细胞发育和卵巢成熟[20]。在早期研究中还发现红海星(Asterias rubens)、紫海星

(Asterias vulgaris)、球海胆(Paracentrotus lividus)、海百合(Antedon mediterranea)等棘皮动物的性类固醇激

素水平与生殖周期之间已经建立了相关性[21]-[26]。以上均表明性激素可能在水产无脊椎动物的性腺发

育、生殖调控、配子发生等过程中起着重要作用。 

3. 基因对水产无脊椎动物性腺发育的调控 

性腺发育是一个复杂的过程，包括性腺形成、性别分化和配子发生。性别决定是性腺发育的首要步

骤，决定了个体发育的方向和方式。性别分化则指未分化的性腺在性别决定的基础上进行雌性或雄性性

状分化的过程[27]。性腺发育过程中涉及众多基因的协同作用，它们共同调控性腺细胞增殖、分化、生殖

细胞成熟及卵黄合成等关键过程。目前在水产无脊椎动物中发现了一些与性别相关的关键基因，包括

Dmrt 家族、Foxl2、Sox、β-Catenin、Vasa、Nanos 等，这些基因在性腺中呈现性别二态性的表达模式，

推测参与性别分化级联反应，对性腺发育调控起重要作用。 

3.1. 贝类性腺发育的基因调控 

牡蛎性别分化和性腺发育相关基因研究结果发现，长牡蛎(Crassostrea gigas)中的 Dmrt 基因仅在性腺

中表达，并通过转录组数据和 qRT-PCR 结果发现，Dmrt 的表达量在精巢中要显著高于卵巢，认为 Dmrt
基因可能在长牡蛎的性别决定或雄性性腺发育中起重要作用[28] [29]。在长牡蛎的配子发生周期中，

Cg-SoxE 和 Cg-β-Catenin 基因在成熟的雌性性腺中的表达量最高，这两种基因表达都仅限于早期生殖细

胞、精母细胞和次级卵母细胞，并可能在体细胞中表达。Cg-β-Catenin 在初级卵母细胞中也有表达。这些

现象表明 Cg-SoxE 和 Cg-β-Catenin 可能参与了长牡蛎早期性腺分化和性别决定[30]。在福建牡蛎中分离

鉴定了一个编码雌激素受体(ER)，认为 ER 可能在牡蛎性腺发育中具有重要作用[11]。 
扇贝性别分化和性腺发育相关基因研究主要涉及虾夷扇贝和栉孔扇贝。在虾夷扇贝中发现 Py-Nanos1

和 Py-Nanos2/3 主要表达于性腺，Py-Nanos1 定位于卵原细胞、卵母细胞和精原细胞，Py-Nanos2/3 特异

表达于精原细胞。结果表明，Py-Nanos 具有生殖细胞特异性，可作为虾夷扇贝性腺发育过程中生殖细胞

的标记物[31]。虾夷扇贝中有两个基因表现出性别二态性，其中 FOXL2 在卵巢中大量表达，DMRT1L 在
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睾丸中大量表达。原位杂交显示，这两个基因在生殖细胞和卵泡细胞中都能检测到，可能是雌雄性腺分

化的关键基因[32]。Liu 等人研究了栉孔扇贝性腺分化过程中 Foxl2 的表达特征，发现 Foxl2 在在雌性性

腺发生和成体性腺发育周期中特异性表达，表明该基因可以作为栉孔扇贝一种早期性别标记基因并可能

参与了卵巢分化的调控[33]。梁少帅等人利用原位杂交和免疫组织化学技术，发现 Cf-sox9mRNA 和

Cf-SOX9 蛋白都存在于栉孔扇贝精巢和卵巢的所有生殖细胞中，认为其与性腺发育和配子发生过程有着

密切的联系[34]。 
其他贝类的研究发现，皱纹盘鲍(Haliotis discus discus)成熟性腺中存在 Vasa mRNA 的亚细胞定位，

其表达模式与其他软体动物相似，表明该基因在生殖细胞的发育中起着至关重要的作用，可以作为该物

种的生殖细胞标记物[35]。Foxl2、卵黄蛋白原(VG)、卵黄蛋白原受体(VGR)以及 5-羟色胺(5-HT)主要在

砗磲(Tridacna squamosa)的卵巢中表达，表明它们在砗磲卵巢分化和发育中起关键作用[36]。 

3.2. 甲壳动物性腺发育的基因调控 

在甲壳类动物研究中，Fc-Vasa 在中国对虾(Fenneropenaeus chinensis)成熟性腺中特异性表达，随着

性腺发育的进行，卵巢中的转录减少，但精巢中的转录增加；原位杂交证明了 Fc-Vasa 转录本定位于精

原细胞和卵母细胞的细胞质中[37]。还有研究通过分子克隆、表达模式分析和原位杂交方法表明 SoxE1
参与了日本沼虾(Macrobrachium nipponense)的性腺分化和发育，特别是精巢的发育[38]。Jin 等通过日本

沼虾性腺转录组分析和 qPCR 结果，发现 4 种性腺发育相关基因包括 JHEH、DHP、ALY 和 SMA6，它

们在性腺分化发育的敏感期高表达。JHEH、DHP 和 ALY 可能参与日本沼虾的卵巢发育，而 SMA6 在精

巢发育中起着更重要的作用。RNAi 对 Mn-SMA6 的进一步功能分析表明，SMA6 正向调控 Mn-IAG 的表

达和睾丸发育[39]。 
原位杂交发现，Sp-Vasa 基因的杂交信号强度在泥蟹精原细胞到精子细胞的发生过程中逐渐增加，而

在随着卵母细胞在卵子发生过程中大小的增加，信号从强变弱[40]，结果表明 Vasa 基因在性腺发育中起

着重要作用，可以作为一种特殊的生殖细胞标记物，用于追踪生殖细胞向性腺迁移的起源和精确路径。

此外，Lin 等人也通过荧光原位杂交技术发现 Sp-SoxB2 存在于泥蟹性腺的体细胞和发育中的生殖细胞中。

在精巢中，Sp-SoxB2 明显定位于精母细胞和精子细胞中。在卵巢中的卵泡细胞和卵母细胞中检测到

Sp-SoxB2，在卵泡细胞中信号最强，推测 SoxB2 基因在泥蟹性腺发育过程中起着关键作用[41]。 

3.3. 棘皮动物性腺发育的基因调控 

在棘皮动物研究中，Wei 等人通过对仿刺参(Apostichopus japonicus)性腺和非性腺组织进行转录组的

比较和分析，确定了控制性腺发育和生殖细胞成熟的关键候选基因模块，CDT1 和 DYNC2LI1 为核心基

因[42]。此外，仿刺参整个精子发生过程中 Dmrt1 的表达持续存在，通过 RNAi 敲除 Dmrt1 会导致精巢

中 SoxE 的下调和卵巢调节因子 foxl2 的上调，这表明 Dmrt1 可能是 SoxE 的正调节因子，并可能在海参

精巢的发育中发挥作用，而 SoxE 在卵巢中的表达水平高于睾丸，可能在海参卵巢分化过程中具有重要功

能[43]。 
Jia等确定了 8个与光棘球海胆(Strongylocentrotus nudus)卵巢成熟度相关的候选基因，包括Mos、Cdc20、

Rec8、YP30、CytochromeP450 2U1、Ovoperoxidase、Proteoliaisin 和 Rendezvin [44]。Wang 等在虾胰马

粪海胆(Strongylocentrotus intermedius)中发现了和性腺发育相关的基因，其中 Acsf2 基因可能诱导性腺中

生殖细胞的发育，并促进产卵[45]。在光棘球海胆(Mesocentrotus nudus)的研究中，通过雌雄性腺的转录

组测序，发现了几个生殖细胞标记基因(Vasa, Nanos, Piwi, Dazl)，还发现了 Dmrt1 和 Foxl2 基因，并揭示

了 Dmrt1 在精巢中的特异性表达，Foxl2 在卵巢和睾丸中均有表达，表明它们可能在精巢和卵巢的发育和

分化过程中发挥重要作用[46]。 
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4. 其他重要调控因素 

4.1. 生长因子 

生长因子在性腺发育中扮演着重要角色，如胰岛素样生长因子(IGF)、转化生长因子-β (TGFβ)、基础

性生长因子(bFGF)等，它们通过调节细胞增殖、分化和成熟来影响性腺发育。 
比如在太平洋牡蛎中研究了 IGF 系统成分(MIP、CIR 和 IGFBP-ALS)和性别相关特异性基因(Vg 和

Gyc76C)的表达，发现它们的表达水平在 5 月牡蛎成熟并即将产卵时显著升高，表明性腺中 IGF 系统成

分与性腺发育成熟有关[47]。而在虾夷扇贝中，确定了在其性腺发育中起作用的 TGFβ以及和 TGFβ相关

的基因 Bmp2a，该基因在性腺中特异性表达，qPCR 结果显示 Bmp2a 的表达量在生长期初期最低，在成

熟期达到峰值，研究认为 TGFβ信号传导对于双壳类的性腺发育起重要作用[48]。 
在甲壳类动物中，雄性分化和第二性征被认为主要由胰岛素样雄激素因子(IAG)控制，由雄性特异性

内分泌腺体(AG)合成和分泌[49] [50]。IAG 的表达诱导精巢分化，而去除 AG 或 RNA 干扰介导的 IAG 转

录本减少会导致精巢转化和甲壳动物的性逆转[51]-[53]。 

4.2. 环境因素 

水温、光照、营养水平等环境因素以及环境污染都可能影响水产无脊椎动物的性腺发育。这些因素

可以通过影响内分泌系统、基因表达或细胞信号传导等途径，间接或直接地调节性腺发育过程。 
在皱纹盘鲍(Haliotis discus hannai)中发现 GnRH-R, 5-HT, APG Wamide 等基因在随着升温天数(EAT)

的增多表达量也随之升高，在诱导产卵时这些基因的 mRNA 表达较高，产卵后急剧下降，表明这些基因

参与了诱导产卵过程，EAT 天数的增加可以增加神经内分泌基因的表达并促进性腺成熟[54]。而 Johnstone
等人发现，高温胁迫下，海胆(Arbacia punctulata)高性腺组织中的蛋白质羰基(PC)含量显著增加，性腺细

胞凋亡，导致其生殖功能受损[55]。 
有研究显示由蓝藻藻华产生的微囊藻毒素(MCs)可以通过影响精巢和眼柄中的睾酮(T)水平和性腺发

育相关基因来抑制罗氏沼虾(Macrobrachium rosenbergii)的性腺发育，MC-LR 可进入精巢，下调血淋巴中

的 T 水平，破坏精巢生殖细胞、线粒体和细胞连接，抑制精巢发育[56]。Sun 等人发现缺氧环境会破坏日

本沼虾精巢生殖细胞的质量，导致性激素(睾酮和雌二醇)失衡，并延迟精巢的发育，同时还显著抑制 F1
代精巢中抗氧化基因和性腺发育相关基因的表达[57]。此外，缺氧也会导致其他一些甲壳类动物繁殖迟缓

[58] [59]。 
这些研究表明，温度对不同物种性腺发育的影响会有差异，温度升高可通过系列基因表达促进性腺

发育和成熟。而高温、环境污染和缺氧等胁迫也会通过基因和激素调控影响生殖细胞的发育。 

5. 性腺发育和性别的人为干预研究进展 

在水产无脊椎动物中，性腺发育和性别控制是一个复杂而多样的领域。自然条件下，性别比例的不

稳定性及性腺发育过程中的不确定性，往往会限制资源的有效管理和品种改良的进程。因此探索性腺发

育和性别控制的人为干预手段对提高养殖效率及优化种质资源具有重要意义。这一领域的研究目前主要

集中在一些类固醇激素调控、基因干预等，主要通过一些特定激素的应用及基因编辑技术的介入等手段

来对性别进行控制。 
类固醇激素可以对软体动物性腺发育造成影响，甚至造成性逆转。在成体虾夷扇贝中，Foxl2 和 Tesk

基因分别在成熟期雌性和雄性的性腺中表达，研究显示使用 T 和 E2 处理可能影响性逆转期扇贝性腺的

Tesk 表达，然而对成熟期的扇贝性腺没有影响。这表明性激素处理可能影响性逆转期的性腺发育[60]。
Wang 和 Croll 在低龄的海扇贝(Placopecten magellanicus)中注射 E2、T、P 及脱氢表雄酮可加速性腺分化，
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E2 会刺激卵母细胞生长，而 T 可能对雌性个体的性腺发育有抑制作用[61]。Osada 等人报道 E2 可以促进

扇贝中卵黄蛋白原合成和精原细胞增殖[7] [62]。向珍珠贝(Pinctada margaritifera)中注射 E2 会导致雄性比

例显著降低，且使成熟精子的比例明显降低，表明 17β-雌二醇对珍珠贝的精巢发育有负面影响[63]。在

侏儒蛤(Mulinia lateralis)中，投喂甲基睾酮可以加速其性腺成熟，导致产卵频率增加，且雄性比例会增加

1 倍[64]。 
基因干预方面，在合浦珠母贝(Pinctada fucata)中，将 Vasa dsRNA 注射到完全成熟的卵巢中，6 小时

后诱导产卵，携带 Vasa dsRNA 的后代性腺明显小于对照组，证明其可以抑制性腺生殖细胞的发育，是

诱导水产无脊椎动物不育的有效策略[65]。Ma 等人通过向中华绒螯蟹中重复注射 dsRNA 靶向 Dmrt 基因

编码区，发现 Dmrt 在其精子发生和精巢发育中具有重要作用[66]。 
这些研究表明注射、浸泡或投喂一些类固醇激素，以及通过基因编辑技术等方法，都是对无脊椎动

物性腺发育和性别人为干预的途径，有助于解决性别不平衡、提高养殖效率及优化种质资源等问题。 

6. 总结与展望 

水产无脊椎动物作为生态系统的重要组成部分和人类食物来源之一，其性腺发育的调控机制对其性

别控制、人工繁育及水产养殖产业的发展具有重要意义。水产无脊椎动物性腺发育是一个涉及基因、类

固醇激素、环境等多方面调控的复杂过程。深入理解并利用这些调控机制，不仅有助于揭示水产无脊椎

动物性腺发育调控的基本规律，也为优化人工繁育技术、性别控制、遗传育种、保护生物多样性等提供

科学支撑。 
水产无脊椎动物性腺发育调控的研究尽管已经取得诸多结果，但目前还局限于分子鉴定、克隆和表

达分析，而许多分子机制和调控通路尚不完全清楚，未来仍面临许多挑战和机遇。首先，不同性别的性

腺发育调控网络可能存在显著差异，需要进一步开展雌雄之间的基因组学和转录组学研究，揭示共性和

特异性调控机制。其次，环境因素与基因、激素间的互作效应尚不清晰，未来需结合生态学和分子生物

学手段，探究环境压力下性腺发育的适应策略。此外，开发基于性腺发育调控机制的生物标记和干预技

术，对于提升水产无脊椎动物的繁殖效率、开展遗传育种学研究具有重要意义。 
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